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QUELQUES GÉNÉRALITÉS 
SUR LES SPORES DE FOUGÈRES 
par M.-L. Tardieü-Blot 

Ayant étudié dans une série d’articles parus dans Pollen et Spores 
(35-39), les spores de 194 espèces de Fougères malgaches, appartenant 
à 80 genres et 24 familles, nous allons essayer ici de tirer de cette étude 
quelques notions générales 

Au stade de notre connaissance les conclusions risquent peut-être d’être 
jugées prématurées, nous donnerons cependant quelques aperçus sur la 
valeur actuelle du critère palynologique en ce qui concerne les Filicinées. 

11 faut remarquer que l’étude systématique des Ptéridophytes est 
particulièrement difficile. La position et la forme des spores et de l’indusie 
protectrice, autrefois bases de la classification, se sont révélées insuf¬ 
fisantes. Nous nous en rendons parfaitement compte en constatant que 
les familles de Fougères sont encore actuellement assez mal délimitées 
et envisagées de façons très différentes par les Ptéridologues actuels. 
11 est symptomatique, par exemple, que la diagnose d’une des plus grandes 
familles actuelles, les Dryopleridaeeae, qui comprennent plus de 
1 200 espèces, n’ait été donnée d’une façon un peu précise qu’en 1965 
par Ching (3). 11 n’existe, du reste, pas, dans le Code de la Nomenclature, 
de liste générale des te Nomina Familiarum eonseroanda » pour les Ptérido¬ 
phytes, donnant le nom de l’auteur et le genre type. Cette liste a paru en 
1961 pour les Phanérogames (Regnum vegetabile 23, App. 11 ; 187 (1961). 

11 était donc normal que les Ptéridologues cherchent à cerner le 
problème en profondeur : l’étude cytologique (Miss Manton et son école), 
l’étude des écailles et poils (Holttum, Wagner, Tryon), du rachis et des 
ramifications de la tige (Holttum, Miss Tindale), du gamétophyte 
(Miss Arber, Nayar, Stokey), sont maintenant complétées parles données 
d’une discipline nouvelle : la palynologie. Si ses résultats sont encore 
insuffisants il faut cependant citer pour les Fougères, les travaux d’ERDT- 
MAN (5-9), Selling (25-28),Knox (11-13), Harris (10), Nayar et les 
auteurs qui ont publié en même temps que lui (17-24), Skottsberg 
(29), Mrs Hires, Lugardon (15-16), Bolchovitina (2), Bobrov... qui, 
petit à petit apportent des descriptions et des tentatives de généralisation. 

terminologie: et méthodes i 

Nous avons employé soit l’observation dans différents milieux de 
montage, avec ou sans action de la potasse ou de l’acide sulfurique, soit 
la méthode à l’acétolyse d’ERDTMANN. 


Source : MNHN, Paris 



PI. 1. — 1 1 spore monolète, en vue proximale : L, lonmieur, I, largeur, a, laeeum; 2, spore trilète; 
e, axe 6quatorinl on vue polaire. — 3, Ocbroptarla piOlenaJ. Sm.; 4, Didymocblaon* 
tnmoatula Sw.; 5, I.»todium lancoolatuxa Desv.; 6, Odontoooria MoUorl (Hk.) 
C. Chr.; 7, PbamoropliloUa caryoUdoa var. mlcropteri* (Kze.) C. Chr.; 8, Ctaaitl» 
eirrbona (Schum.) Ching; 9, Polystlcbvin raaevurimoDoo Tard. 
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Pour simplifier la terminologie si compliquée et en ne citant que 
les aspects parfaitement visibles nous avons distingué dans les prépa¬ 
rations de spores acétolysées 3 couches pour l’exine', 

1® L’ectexine comprenant une partie ornementée et une partie 
structurée ou non, avec ou sans bacules. 

2® La mésexine brunâtre. 

3“ L’endexine brillante, verdâtre. 

De plus, dans certaines spores, existe une enveloppe externe ou périne, 
en forme de sac, lâche, ± nette, séparée de l’ectexine par une couche d’air. 

Il faut remarquer que l’acélotyse semble, pour les spores, une méthode 
un peu brutale et que la déchirure de la périne est extrêmement fréquente. 
Ce défaut, peut, du reste, être utilisable car, par son éclatement, la 
périne se déplisse mettant à plat ses replis, rendant plus manifeste son 
ornementation et, d’autre pari, laissant voir, à travers sa déchirure, 
l’exine mise à nu, (PI. 3, fig. 1, Lomariopsis Boioini). 

Dans d’autre cas l’exfoliation de la couche externe, la formation 
de sortes de copeaux semble être un caractère de certains genres. (Pl.l, 
fig. 3, Ochropleris pcdlens, exfoliation de i’ectexine). 

L’étude des spores de Fougères est souvent rendue dilïîcile par l’exis¬ 
tence de cette périne dont l’ornementation propre et les replis se super¬ 
posent à l’ornementation de l’exine ou masquent la læsura. Souvent la 
discrimination des diflérentes couches est extrêmement ardue. Chez 
les Cgalheaceæ il est difficile de dire si la couche externe, mince, qui s’exfolie 
ou se déchire, est une périne accolée. C’est ce qui explique aussi les points 
d’interrogation adjoints aux shémas de stratification de l’exine donnés 
par Erdtman pour certaines spores (7) Nous attendons avec intérêt 
le texte qui correspondra à ces belles figures. 

Les récents travaux de Lugardon (15, 16), de M™* van Campo, 
Bronckers et Guinet (40), Stainier (30) montrent d’une part, l’intérêt 
des travaux à l’ultra microscope et, d’autre part, l’intérêt de poursuivre 
l’étude des différents aspects de l’exospore au cours de la vie entière de 
la spore. 

Des lots de spores de Blechnum spicanl ont été cultivés par lui sur 
milieu gélosé et des coupes sériées de spores ou de sporanges non ouverts 
ont été elTectuées. D’autres spores, en outre, soumises à l’action du nitrate 
d’argent ou du permanganate de potassium, ont été étudiées au micros¬ 
cope électronique ce qui lui a permis d’excellentes photos à un grossis¬ 
sement de 4 000 à 16 000 fois, donnant la structure fine des parois sporaies 
et éliminant les « reflets » et apparences des photos à l’échelle optique. 
Souhaitons que ces études se généralisent. 


1. Une comparaison des terminologies usuelles ainsi que des tableaux de concor¬ 
dance de ces termes ont été donnés d’une part par Stbaka (31) d’autre part par 
M“* Van Campo, Bronckebs et Guinet (40). 
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CARACTÈRES GÉNÉRAUX DES SPORES DE FOUGÈRES MALGACHES 

Tous les auteurs ont distingué 2 sortes de spores de Ptéridophytes. 

10 Les spores bilatérales ou monolètes, à læsura longitudinale. 
(PI. 1, fig. 1). 

2° Les spores tétraédiques ou trilètes, à læsura triradiée (PI. 1, fig. 2). 
Cette distinction a semblé si importante que certains auteurs, comme par 
exemple Alston, (1), ont utilisé ce caractère comme 1>'® « entrée » pour 
leur classification générale des genres. Cependant, pour importante 
qu’elle soit, elle n’est pas absolue et nombreux sont les cas où deux sortes 
de spores se trouvent soit dans la même famille : par exemple chez les 
Gleicheniaceæ (les Dieranopleris ont des spores tétraédriques et les GUiche- 
nia des spores bilatérales), soit dans le même genre (Pltris, Lonchilis, 
Schizaea), ou même dans une même espèce : par exemple le Gleichfnia 
polypodioides et le Loxogramme lanceolala montrent des spores tétraé¬ 
driques et bilatérales à la fois. 

La présence d’une læsura anormale, soit bifide comme chez Didymo- 
chlæna ou certains Lomariopsis, soit à tendance Iriradiée comme chez 
les Maralliaceæ, {Didymochlæna Iruncalula, PI. I, fig. 4) s’allie souvent 
comme chez Marallia Boieini, à la présence de spores anormales : elle 
est généralement un indice d’ancienneté. Ce caractère est parfois joint 
à un autre caractère d’ancienneté : la présence de spores restant accolées 
par 2, que nous retrouvons chez les Gleicheniaceæ et les Schizaeaceæ. 

La læsura peut être mince ou au contraire épaisse, crassimarginée 
(PI. 1, fig. 5, Lygodium laneeoledum), elle est parfois en zig-zag et peut 
porter une sorte d’aile plus ou moins sinueuse recouvrant plus ou moins 
la fente (Grammilis kyibiliensis, Odonlosoria Melleri, PI. 1, fig. 6); cette 
aile est fréquente chez les Adianlaceæ). 

Les dimensions de la spore des Filicinées sont très variables. Pour 
Harris (10) « small » signifie entre 10-25 [x et « large » 50-100 p; pour 
Straka de même (31). En ce qui concerne les Fougères malgaches étudiées 
citons parmi les genres à petites spores les Hymenophyllaceæ, les Maral¬ 
liaceæ {Angiopkris, e = 22-28 g), les Grammilidaeeæ (e = souvent 22- 
25 (i); Trichomanes (e = souvent 25-29 (n). 

Parmi les spores de grandes dimensions au contraire citons : les 
Polypodiaceæ avec Plalycerium quadricholomum (L = 63-76 p), Drymo- 
glossum nipholoboides (L = 68-84 p); chez les Schizaeaceæ, les plus 
grandes parmi celles que nous ayons étudiées, L (ou e) dépassent souvent 
100 (A (93-100 [A chez Mohria caffrorum, 93-115 [a chez M. tepigera var. 
madagascarica. e = 93-125 chez Ceralopleris cornula fParkeriaceæ), 

La présence de spores de tailles très différentes dans une même 
espèce n’a été trouvée par nous qu’une fois : chez Gleichenia polypodioides. 

Le contour (amb) peut être très varié : citons seulement deux contours 
qui permettent assez facilement une détermination : celui, extrêmement 
aplati, des Microgramma ou des Plalycerium (P. Fasseï L = 44-54 y., 
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e = 22-28 (x), celui, au contraire, presque circulaire, des Ophioglossum ou 
des Cheilanlhes. 

VALEUB DU CRITÈBE PALYNOLOGIQUE 
EN CE QUI CONCERNE LES PTÊREDOPHYTES 

Différents auteurs ont essayé de faire des clés générales menant à 
la détermination de spores. Sans être trop pessimiste, je dirai que ces clés 
me semblent insuffisantes lorsqu’il s’agit d'une étude d’ensemble d’une 
Flore ptéridologique. 

Si Pentti Sorza arrive, avec les 35 espèces de Fenno Scandinavie 
(14) à un résultat qui semble possible, ses conclusions sont tout de même 
faussées du fait que, n’utilisant pas la nomenclature récente, il met 
certaines especes dans une famille à laquelle elles n’appartiennent pas 
(je pense spécialement aux « Dryopleris »). Il dit, du reste, se servir du 
critère morphologique seul, sans s’occuper de la position systématique, 
ce qui reviendrait à avouer la faillite des « clés ». 

Selling (25-28), dans ses magistrales études sur les spores de Ptéri- 
dophytes d’Hawaï, ayant étudié la plupart des espèces actuelles, essaie 
aussi de donner une clé générale, mais il arrive finalement à des résultats 
où sont mis en parallèle une espèce et un genre et des unités taxonomiques 
d’importance non comparable. Il en est de même pour Harris (10) 
dans son livre, par ailleurs remarquable, sur les Spores de Ptéridophytes 
de Nouvelle-Zélande. Bref, tous arrivent à déterminer plutôt un certain 
nombre de types de spores, auxquels se rapportent des genres, ou même 
des espèces, parfois assez isolés, types dont nous essayerons plus loin de 
donner un aperçu. 

En ce qui concerne les problèmes de phylogénie et d’évolution que 
fauUil attendre de la panylonogieî 

Disons tout de suite que nous ne sommes pas tout à tait d’accord 
avec Nayar lorsqu’il pense, à propos des Aspleniaceæ, que l’évolution 
va dans le sens de la réduction de l’ornementation, de l’augmentation de 
la taille des spores, et de l’augmentation du nombre de replis de la périne. 
Il se base surtout sur la comparaison des spores d’Asplenium diploïdes 
et polyploïdes II tempère ensuite son affirmation en disant que la 
taille des spores ne varie pas en rapport avec le « nombre chromoso¬ 
mique ». Dans ce genre Asplénium, remarquablement homogène, et dont 
Holttum pense que les espèces les plus primitives sont les plus divisées, 
nous n’avons pas trouvé de corrélation entre la dissection de la fronde 
et les caractères de la spore. 

Par contre, nous avons vu que les familles les plus incontestablement 
anciennes comme les Schizæaceæ, les Osmundaceæ, les Parkeriaceæ ont 
de grosses spores, à ornementation compliquée. 

Comme exemple de familles complexes où la variation de la spore suit 
à peu près les mêmes divisions que la systématique, citons les Adianlaceæ: 
aux 3 grandes sous-familles reconnues par Christensen ; Gymnogram- 
mitidaceæ, Adianleæ, Cheüanlheæ, correspondent des spores différentes. 
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De même les spores des 2 familles que l’on a confondues très longtemps : 
les GTammilidaeeæ et les Polydiacfæ sens, siricl. donnent un excellent 
caractère distinctif, employé dans toutes les clés ; les Grammiiidacese 
ont de petites spores, tétraédriques, trilètes, sans périne, « subverruqueuses- 
alvéolées », les Polypodiaceæ des spores bilatérales, monolètes, de grandes 
dimensions. Par contre chez les Schizaeaceæ, famille isolée qui peut être 
considérée comme relique d’une flore continentale disparue, nous trouvons 
deux sortes de spores, bilatérales et tétraédriques, et une ornementation 
de l’exine variant des spores à exine ponctuée (S. Wagneri, S. peciinata) 
aux spores striées fS. confusa). 

Parfois le caractère de la spore sert de « révélateur » des aflinités 
assez peu apparentes d’un genre : par exemple les Arthropteris (Daoallia- 
ceæ) ont la même spore à périne lâche que les Dryopieridaccæ. Les Aciiniop- 
leris et les Ochropleris, dont la position systématique a été discutée, se 
rapprochent, par leur spore à cingulum, des Pleridaceæ. 

PRINCIPAUX TYPES DE SPORES 

A. - SPORES MUNIES DE PÉRINE, 

En régie générale nous n’employons le terme de périne que lorsque 
la couche externe est manifestement détachée et séparée par une couche 
d’air. Erdtmann a proposé d’employer pour les descriptions le terme, 
plus vague, de « sculptine » lorsqu’il y a doute dans l’attribution de 
l’ornementation externe : souvent comme nous l’avons dit, la périne est 
diflîcilement distinguable, surtout lorsqu’elle est très fragmentée. 

1° Spores munies d’une périne très lâche, formant des replis ± nom¬ 
breux, en réseau ± serré, apparaissant en coupe équatoriale comme 
une aile continue ou discontinue (Asplénium insequilatérale, PI, 3, fig. 3) 
régulière ou non {« physoperiniferous spores » de Pentti Sorza). Nous les 
décrivons comme cristées, lophées, lopho réticulées, etc... 

Cette périne lâche peut être lisse ou elle-même épaissie au bord, 
ou sculptée, spinuleuse, ou verruqueuse. Elles est caractéristique des 
Aspleniaceæ, Dryopieridaceæ, Athyriaceæ, et certaines Aspidiaceæ. Parmi 
ces dernières les Polysiiehum sont très souvent reconnaissables à leur 
périne très ornementée (épines, capilli, etc.); la périne épineuse peut 
même se superposer à l’ectexine elle-même finement épineuse (Polysiiehum 
Coursii, PI. 3, fig. 6), 

2° Si nous allons dans le sens de l’accolement progressif de la périne 
le type « en pavillon d’oreille » (type « lobé » de Nayar et Devi) est bien 
caractérisé par la présence de petits replis courts, ± concentriques, rappro¬ 
chés, (Phanerophlebia caryolidea, PI. 1, fig. 7), 

L’accolement peut être encore plus grand : par exemple chez les 
Blecbnaceæ et les Lomariopsidaceæ. A cet accolement partiel correspond 
souvent un aspect « réticulé » en surface de la spore, aspect fréquent chez 
les Lomariopsidaceæ (Lomariopsis Boivinii, PI. 3, fig. 1); Lugardon 
a étudié en profondeur, au microscope électronique, le Blechnum spicanl 


Source : AINHIM, Paris 



PI 2 ._ 1 DoryopUrin HumbMtll Tard. ; 2, Ctanitia ctixhoM (Schum.) Ching; 3, Mlcro- 

•onu» LaaadrlMiuœ Tard.; 4, XIpboptopi» ootiora var. micropactau C. Chr.; S, «, 
Mobra Upigara var. madagaacarica Tard. ; 7, Caratoptarla cornnta (Beauv.) Lepr ; 
S, Orthioptaria Benriatta» (Bak.) Cop.; 9, Pityrogramina Bumbartii C. Chr.; 10, 
Ptaria catoptara Kza. 


Source : AINHN, Par/s 






Source : MNHN, Paris 




— 157 — 


chez lequel il a décelé 3 feuillets dans la périne : le feuillet interne est 
plaqué contre l'exine. Les feuillets moyens délimitent une multitude 
d’alvéoles et se raccordent au feuillet périphérique par des « cloisons », 
d’où l’aspect doublement alvéolaire donné par l’étude optique. C’est le 
feuillet externe qui forme les replis. 

Enfin, chez les Cheilanlhes, la périne semble complètement accolée, 
très foncée, craquelée, souvent caduque entièrement à l’acétolyse; ce 
caractère, allié au contour circulaire, donne à leurs spores un aspect 
caractéristique. 

La périne peut être découpée en processus épineux droits ou recourbés 
comme chez certains Tectaria (Teclaria puberula, PI. 3, flg. 2) en protu¬ 
bérances mousses comme chez Humata, DavalUa. Pour ces dernières on 
peut du reste hésiter sur la présence d’une périne. 

B. — SPOBES SANS PÉRINE. 

1. - EXINE VERRUQÜEÜSE : 

Nous pouvons distinguer différents types de sculpture verruqueuse : 

A petites verrues rapprochées : structure « subverruqueuse arêolée » 
de Nayar, caractéristique des Grammitidaceæ [Xiphopteris oosora, 
PI. 2, fig. 4). 

Les verrues peuvent être au contraire plus grosses, irrégulièrement 
espacées (Grammilis Copetandi, PI. 3, fig. 7, Xiphopteris mysuroides, 
Pt. 3, fig. 8) ou très rapprochées [Microsorium Leandrianum, PI. 2, fig. 3). 
Elles se transforment parfois en grosses épines mousses. 

2. •— EXINE SPINULEUSE. 

Les Lonchitis, les Ilypotepis, les Clenilis (PI. 2, fig. c. cirrhosa 2) nous 
montrent des spores épineuses, à petites épines, généralement droites, 
épaisses à la base. 

3. - EXINE RUGULÉË. 

Le cas est rare : le Doryopleris Humbertii (PI. 2, fig. 1) paraît rugulé 
en surface, et présente, en coupe, des processus tronqués variés, ainsi 
que des verrues isolées. 

4. - EXINE STRIÉE. 

L’exine présente une ornementation formée de côtes surélevées, 
séparées par des sillons. Ce type de spores se rencontre surtout chez 
les Sckizseaceæ, soit dans des spores bilatérales, soit dans des spores 
tétraédriques [Mohra lepigera, PI. 2, fig. 5-6) et aussi chez les Anémia. 

Chez les Lygodium et les Anémia 3 couches sont nettement visibles 
au-dessus de l’endexine ; l’externe ± accolée (est-ce une périne?), parfois 
caduque et exfoliée chez tes Lygodium, forme les côtes chez les Anémia 
la moyenne a une structure rare, elle est vacuolaire, et une troisième 
couche non vacuolaire se trouve au-dessus de l’endexine qui possède une 
réfraction différente. L’interprétation est ici particulièrement difficile. 
Une famille monogénérique, aquatique, dont les Ptéridologues n’ont 
pas trouvé la place exacte, les Parkeriaceæ {Cercdopleris cornula, PI. 2, 
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(ig. 7) présente aussi cette sorte très particulière de spores. Citons encore 
le cas curieux d’une Dennstædliaceæ, VOrihiopieris Henrietlæ (PL 2, fig. 8), 
genre isolé dans sa famille au point de vue de l’ornementation des spores, 
qui sont striées. 

D’une façon générale cette ornementation striée est un indice d’ancien¬ 
neté. 

5. — CINGULUM. 

La spore des Pteridaceæ se reconnaît facilement par la présence 
d’un cingulum, sorte de bourrelet équatorial, très net de profil {Pteris 
caloptera, PI. 2, fig. 10), continu ou épaissi par endroit, ou pouvant être 
interrompu au niveau de la læsura. La couche externe de ce cingulum 
s’exfolie souvent. La face proximale de ces spores présente souvent de 
très grosses verrues, absentes sur la face distale. Les Piiyrogramma et 
les Anogramma, deux genres à'Adianiactæ, présentent aussi ce type de 
spore. Chez Piiyrogramma Ilumberiii, (PI. 2, fig. 9) l’équateur porte deux 
gros bourrelets séparés par un sillon, visibles en coupe comme une aile 
équatoriale interrompue aux angles. 

En conclusion, l’étude des pollens et des spores, si utile pour recons¬ 
tituer l’évolution des flores et des climats, est rendue particulièrement 
importante, en ce qui concerne les Fougères, par l’abondance des spores 
dans certains sédiments. Pentti Sorza (14) étudiant la Fennoscandinavie 
par exemple, dit « of the spore and pollen flora of the most ancient compo- 
nents of the la te quatemary deposits more than half may consist of spores 
of Potypodiaceæ ». 

Si une sorte de « défrichement » préliminaire par l’étude morpholo¬ 
gique des spores acétolysées et par application des résultats à la détermi¬ 
nation taxonomique semble actuellement parfois un peu décevante elle 
nous permet, cependant, de cerner de plus près le problème. 

Lorsque nos études seront plus avancées nul doute que les auteurs 
ne trouvent un ou des caractères {qui ne sont pas forcément ceux choisis 
actuellement), spécifiques de groupes systématiques déterminés. 

L’avenir est sûrement du côté des études permettant des colorations 
différentielles des membranes et du côté des études, malheureusement 
délicates et longues, à l’ultramicroscope. 
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